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Introduktion 


Historikern använder sig huvudsakligen av arkiv 
med skriftliga dokument för utforskandet av hän- 
delser i äldre tider. Naturhistorikern kan natur- 
ligtvis också utnyttja skriftliga källor men dessa 
sträcker sig ju endast en kortare tid tillbaka och 
ofta är det kanske förhistoriska händelser som är 
av intresse. Söker han däremot i de geologiska av- 
lagringar som avsatts under tidernas lopp finner 
han här ett outtömligt arkiv för sin forskning. I av- 
lagringarna finns rikligt med lämningar av både 
djur och växter, s k fossil. Ordet fossil förknippas 
av de flesta med förstenade kräftdjur, fiskar. eller 
något mer spännande, som bevarade skelettdelar 
av urtidsödlor. Det finns emellertid även rikligt 
med fossil av mindre djur, t ex insekter. 

Fossila fynd visar att insekternas utvecklingshi- 
storia är lång (Fig. 1). De första insekterna fram- 
träder redan under devon, för mer än 300 miljoner 
år sedan, i form av apterygota primitiva former. I 
stenkolsavlagringar från karbon har man funnit de 
första insekterna med utbildade vingar och från 
perm kan man spåra insekter av flera moderna 
ordningar som Odonata, Plecoptera, Homoptera 
och Coleoptera. Under den mesozoiska eran ut- 
vecklas ordningar som Hemiptera, Trichoptera, 
Lepidoptera, Diptera och Hymenoptera (Carpen- 
ter 1953). I dessa äldre geologiska avlagringar be- 
star insektlämningarna huvudsakligen av avtryck 1 
olika bergarter. 


De mest välkända och spektakulära inscktfyn- 
den är kanske de som finns bevarade i bärnsten. I 
södra Östersjöområdet finns rikliga förekomster 
av bärnsten, som vanligen daterar sig till tidig ter- 
tiär (Fig. 2). Fynden tillhör subtropiska skogsfau- 
nor och djuren har analoger i moderna släkten, 
men arterna är utdöda (Larsson 1978). 

I denna artikel kommer dock insektfossil av be- 
tydligt yngre ålder att behandlas, dvs de som är 
yngre än 3 miljoner år. Landdäggdjurens utveck- 
lingshistoria under kvartärtiden är idag relativt 
välkänd (Kurtén 1968, Kurtén & Anderson 1980), 
främst tack vare ingående studier av fossilt ben- 
material. Insekternas faunahistoria under samma 
tid är betydligt mindre känd. Den främsta orsaken 
till detta förhållande är naturligtvis insekternas 
ofantliga artrikedom och mängformighet. En an- 
nan orsak kan vara att bräckliga insektfossil är 
svåra att få fram ur okonsoliderade kvartära av- 
lagringar utan särskild teknik. Kvartär paleoento- 
mologi faller också mellan traditionell paleontolo- 
gi och entomologi, vilket även kan ha bidragit till 
att ämnet ej rönt större uppmärksamhet. Med tan- 
ke på den gedigna forskartraditionen inom både 
entomologi och kvartärgeologi i Skandinavien, 
har förvånansvärt få paleoentomologiska under- 
sökningar gjorts. Kvartära avlagringar är ofta 
mycket rika på insektlämningar och fynden är väl- 
bevarade då de ej ännu hunnit omvandlas i högre 
grad. Det är främst i England och Nordamerika 
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Fig. 1. Schematisk översikt över geologiska perioder fran ca 500 miljoner ar till nutid och hur långt tillbaka i tiden 
moderna insektordningar kan spåras som fossil. — A. Collembola. — B. Blattaria. —C. Odonata, Thysanoptera, Me- 
coptera, Neuroptera och Coleoptera. - D. Thysanura och Orthoptera. - E. Dermaptera, Trichoptera, Diptera och 
Hymenoptera. — F. Isoptera, Siphonaptera, Lepidoptera och Strepsiptera. -G. Anoplura. (Baserat på Carpenter 


1953 och Borror & DeLong 1971). 


Geological periods from 500 million years ago to today, with the earliest occurrence of modern insect orders (A-G. 
above) recorded as fossils. (Based on Carpenter 1953 and Borror & DeLong 1971). 


som kvartär insektforskning utvecklats och gjort 
sina landvinningar under de sista decennierna. 

Denna artikel ar tankt som en kort presentation 
av kvartär paleoentomologi, dess förutsättningar 
och möjligheter. I synnerhet med tanke pa vad 
den kan tillföra den traditionella entomologin. 
Den kvartärgeologiska problematiken behandlas 
därför översiktligt. För utförligare presentationer 
hänvisas till Frey (1964), Coope (1979a), Birks & 
Birks (1980) och Lemdahl (1981). 


Metodik 
Forekomst och bevaring 


Kvartara okonsoliderade avlagringar ar ofta rika 
pa insektrester. Främst gäller detta jordarter bil- 
dade och avsatta i våta miljöer, som flod- och sjö- 
sediment, samt torv. Det är de kitiniserade delar- 
na i exoskelettet som bevaras bäst. De är dock 
mycket känsliga för oxidation, varför rent terre- 
stra avlagringar som utsatts för uttorkning i all- 
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Fig. 2. Tidsindelning av den Kenozoiska eran och klimatutvecklingen under samma period, Lagg marke till de manga 
och kraftiga klimatsvangningarna under kvartartiden som representerar varmeperioder och istider. (Efter Nilsson 


1983). 


Chronostratigraphical division and chronology of the Cenozoic Era and the climatic development during the same 
period. Note the number of important climatic changes during the Quaternary period. 


manhet saknar insektfossil. Trots att fossilfynden 
görs i avlagringar fran vata miljöer behöver inte 
nödvändigtvis akvatiska och hygrofila arter domi- 
nera fynden. Som regel är motsatsen det vanliga, 
vilket kan bero på att flygande insekter ofta fångas 
upp av öppna vattenytor. 

Kvartära insektrester är vanligen inte fossil i 
strikt mening, då de inte är litifierade (förstena- 
de), utan i de flesta fall obetydligt omvandlade. 
De bör därför betecknas som subfossil, fastän man 
ofta som arbetsnamn ändå kallar dem fossil. 
Skulptur och form är för det mesta helt intakta, 
det är främst frågan om en fragmentering eller 


uppsplittring av kroppsdelarna (vilket huvudsakli- 
gen orsakas av extraheringsmetoden). Färger kan 
förändras, åtminstone bli mattare eller brunakti- 
ga. En uttunning av exoskelettdelar kan ske bero- 
ende på bevaringsmiljö och senare behandling. 
Vid torrpreparering kan smärre förändringar i 
mikroskulpturen uppträda, dessa är dock av så- 
dant slag att de lätt kan urskiljas från djurets ur- 
sprungliga ytstruktur (Fig. 3A). Det är inte ovan- 
ligt att t o m beharingen bevarats (Fig. 4B & D). 
Insekter med kraftigare exoskelett, t ex skalbag- 
gar, är ofta Gverrepresenterade i fossilfynden. 
Följande ordningar är vanliga i sjësediment: Dip- 
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Fig. 3A-B. Senglaciala skalbaggsrester fran kallperio- 
den yngre dryas (11 000-10 000 år sedan), insamlade 
fran sjosediment i Skåne. — A, Halssköld av jordlöparen 
Amara alpina, Vid torrprepareringen har skulpturen 
förändrats något, sk “postmortem” förändring, fin 
punktur har fordjupats. - B. Vänster tackvinge av moss- 
baggen Simplocaria metallica. Foto: G. Lemdahl. 

Late Weichselian beetle remains from lake sediments in 
Skane, $. Sweden, of Younger Dryas age (11,000 to 
10,000 yrs. B.P.). — A. Thorax of Amara alpina. - B. 
Left elytron of Simplocaria metallica. Photo: G. Lem- 
dahl. 


tera, framst larvhuvuden av chironomider och ti- 
pulider; Hymenoptera, huvuden och thorax av 
imagines; Trichoptera, delar av larver (Williams 
& Morgan 1977, Wilkinson 1984); Heteroptera, 
huvud, thorax, vingfragment; Neuroptera, larv- 
käkar av sialider (Tjeder 1968); Coleoptera; 
kroppsdelar av imagines och larver. Sällsynta ar 
fynd av: Odonata, Orthoptera och Lepidoptera 
(Zeuner 1934, Branscheid 1968, Fujiyama 1968). 

Liksom majoriteten av de som arbetar med sub- 
fossila insekter har även jag huvudsakligen speci- 
aliserat mig pa skalbaggar, vars rester vid sidan av 
dem fran chironomider helt dominerar insektfyn- 
den. I fortsättningen kommer därför tyngdpunk- 
ten att läggas pa subfossila skalbaggar och den pa- 
leoentomologiska forskningen kring dessa. För 
studier av chironomidrester hänvisar jag till Stahl 
(1969) och Hofmann (1979). Frey (1964) behand- 
lar översiktligt övriga insektgrupper. 


Insamling och extrahering 


Insamling av insektrester kan naturligtvis ske di- 
rekt från blottläggningar av kvartära avlagringar 
(gäller framför allt torv), genom att klyva dessa i 
lagerplanet och sedan plocka ut subfossilen för 
hand. Denna metod är dock både arbetskrävande 
och opraktisk, då insektresterna är mycket sköra 


och 1 de flesta fall består av mikroskopiska frag- 
ment. Metoden är även behäftad med problem i 
efterföljande tolkningar (Coope 1970, Lemdahl 
1983), men den har dock praktiserats i flertalet 
äldre arbeten. Idag väljer man istället att ta ut hela 
jordprover med hjälp av lättare borrutrustning el- 
ler direkt från öppna schakt och skärningar. Pro- 
verna bearbetas sedan vidare i laboratoriet, där 
man kemiskt och mekaniskt kan extrahera subfos- 
silen. Behandlingen är enkel, sedimenten sönder- 
delas i en hydroxidhaltig vattenlösning och våtsik- 
tas därefter genom en sikt med maskvidd 200—400 
wm. Siktfraktionen studeras sedan med stereo- 
mikroskop (förstoring ca 50X), varvid bestamba- 
ra insektrester sorteras ut och överförs till rör med 
alkohol. För att lättare kunna hanteras vid be- 
stamningsarbetet fixeras subfossilen på kartong- 
bitar med något vattenlösligt medium. Utférliga 
metodbeskrivningar finns i Coope (1968, 1979a) 
och Lemdahl (1981). 

Vid bestämning av skalbaggsrester studerar 
man huvudsakligen större skelettdelar som huvu- 
den, halssk6ldar och tackvingar (Fig, 3-5), vars 
skulptur och form oftast är artkaraktaristiska och 
kan jämföras med nutida djurs. En systematisk re- 
ferenssamling ar ett oundgiingligt hjälpmedel vid 
identifieringen. Bestamningsnycklar för nulevan- 
de insekter ar ett bra komplement, men då man 
endast har tillgång till ett fatal fragment av varje 
djur ar de omöjliga att följa i sin helhet. Förutsätt- 
ningar finns för att man i framtiden ska kunna 
konstruera särskilda nycklar for subfossila insek- 
ter, i likhet med de som idag finns för pollen och 
fron, men vagen dit ar lang. Svarigheterna att art- 
bestämma insektlamningar med acceptabel säker- 
het är betydligt mindre än man i första hand skulle 
kunna anta. Bestämningsförfarandet skiljer sig i 
att man ofta är hänvisad till andra karaktärer än de 
man vanligen använder vid tillgång till hela djur. 
Långtifrån alla insektrester är möjliga att artbe- 
stämma. Till skillnad från äldre insektfossil har al- 
la kvartära insektfynd kunnat identifieras till mo- 
derna arter, med ytterst få undantag (Buckland & 
Coope 1985). Det är först i fynd från pliocena och 
miocena avlagringar (Fig. 2) som främmande ele- 
ment kan påträffas. 


Tolkning av subfossila insekter 


När man väl har lyckats bestämma sina insektfrag- 
ment uppstår problemet att rätt tolka sina fynd, 
vilket är den besvärligaste delen, Vid insamling av 
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Fig. 4A—D. Subfossila täckvingar av skalbaggar. - A-B. Kortvingen Eucnecosum brachypterum fran yngre dryas- 


sediment i Skane, ca 10 500 ar gammalt. 


A. 50x. —B. 200x, notera bevarad behåring nertill till vänster. -C—D. 


Spetsvivel, Apion sp, fran alleréd-tid i Skane (ca 11 700 ar). - C. 50x .- D. 400x , notera mikroskulptur och behåring. 


SEM-foto: Hannelore Hakansson. 


Subfossil elytra of Coleoptera. - A-B. Eucnecosum brachypterum from Younger Dryas sediment (c. 10,500 yrs. 
B. P.) in Scania. — C-D. Apion sp from Alleréd time (c. 11,700 yrs. B. P.) in Scania. 


levande djur ar fynduppgifter lätta att uppbringa, 
men hur bär man sig åt med djur som dog för t ex 
10 000 år sedan? Hur såg miljön ut där dessa djur 
levde? Hur pass frekventa var de på den tiden fö- 
rekommande arterna? Det uppstår flera grundläg- 
gande frågeställningar som måste besvaras. Jag 
ska här försöka belysa några viktiga problem och 
hur man på bästa sätt kan lösa dessa. 

Datering (tidsbestämning). För jämförelser av 
fossilfynd fran olika lokaler är säkra dateringar av 
fynden helt avgörande. Oftast daterar man de se- 
diment i vilka fossilfynden gjorts, istället för att 
tidsbestämma själva fossilen. Ingående stratigra- 
fiska undersökningar, dvs beskrivningar av de oli- 
ka jordlagren och deras vertikala förhållande, är 
då av stor vikt. Ofta kan man utifrån stratigrafisk 
information göra grova dateringar. För att få mer 


detaljerad information om jordlagrens ålder gör 
man absolut datering med radiometriska meto- 
der, dendrokronologi, lervarvskronologi och/eller 
relativ datering med pollenanalys, paleomagnetis- 
ka undersökningar etc. En översiktlig presenta- 
tion av dateringsmetoder finns t ex i Lowe & Wal- 
ker (1984). Ett problem vid dateringar är konta- 
minering (förorening) av sediment eller omlag- 
ring. Det finns även alltid en risk att enstaka nule- 
vande djur kan komma med vid provtagning ute 1 
fält. Dessa djur är dock, till skillnad från subfossi- 
len mer eller mindre intakta, dvs behåring, mjuk- 
delar, vaxskikt, etc finns kvar. Slutligen finns idag 
möjligheten att datera enskilda insektiragment 
med acceleratorteknik, men då förstör man ju 
samtidigt det fossila beviset. 

Representativitet. Hur representativa för den 
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samtida faunan ar de fossilsamlingar som extrahe- 
ras ur sedimenten? For att kunna besvara denna 
fraga maste man ha ett begrepp om hur insekterna 
ackumulerats 1 sedimenten. Problemet kan lösas 
genom att studera nutida forhallanden, t ex un- 
dersöka ytsediment i sjöar och jämföra dessa med 
den recenta faunan i omradet. Generellt kan man 
säga att öppna vattenytor fungerar som stora fal- 
lor och fangar upp insekter som sedan ackumule- 
ras enligt ett bestämt mönster i sedimenten. De 
fossila faunorna ger inte endast en lokal bild av 
hur de forntida artsammansattningarna sett ut just 
kring provpunkten utan även en regional sådan. 
Hur stor del som är ”regionala fynd” är till viss del 
beroende av sedimentationsbassängens (sjöns) 
storlek. Proven från sedimenten har ju dock ka- 
raktären av att vara ”titthål” in i forntiden, ju stör- 
re provmängder som behandlas desto komplettare 
blir bilden. Artfrekvenser i fossilfaunorna är 
vanskliga att tolka, främst p g a de relativt små 
provmängderna som är praktiskt möjliga att arbe- 
ta med, men också beroende på ackumulerings- 
förhållandena. 

Miljöuppgifter. Information om fossilfyndens 
samtida miljö kan fås genom parallella undersök- 
ningar av forntida vegetation, markförhållanden 
etc. Hjälpmetoder som med fördel kan utnyttjas 
är t ex pollen- och vaxtmakrofossilanalys som ger 
uppgifter om den forna vegetationen. Diatomé- 
analys kan ge en uppfattning om salinitet och pH 
m m. Markförhållanden kan rekonstrueras med 
paleomagnetiska och geokemiska undersökning- 
ar. Upplysningar om klimat kan fås från syreiso- 
topstudier, glaciologi, dendrokronologi etc (Lowe 
& Walker 1984). Av denna uppräkning av hjälp- 
vetenskaper förstår man snart att god paleoento- 
mologi kräver multidisciplinärt samarbete. 


Historik 

Redan tidigt uppmärksammades subfossila insek- 
ter i kvartära avlagringar, speciellt i samband med 
torvundersokningar. Under första hälften av 
1500-talet nämns fynd av skalbaggar av bl a Steen- 
strup (1842) 1 Skandinavien och Lyell (1876) och 
Fisher (1863) i England, samt Horn (1876) och 
Scudder (1577) i Nordamerika. I dessa tidiga arbe- 
ten var man emellertid benagen att tolka de flesta 
kvartära insektfynd som lämningar av nu utdöda 
djur. Ett exempel pa denna typ av tolkning är stu- 
dier av insektrester fran en interglacial gyttja fran 
Härnö, Angermanland (Mjöberg 1919). Mjöberg 





Fig. 5. Subfossilt stekelhuvud (Hymenoptera) från sen- 
glacialt sjösediment, Skane (100x). SEM-foto: Hanne- 
lore Håkansson. 

Head of Hymenoptera from lake sediment of Late Gla- 
cial age in Scania, S. Sweden (100x). 


beskriver ca 20 skalbaggstaxa av vilka han antog 
att flertalet skulle tillhöra nu utdöda arter. Da 
Lindroth (1948) nybestamde samma fossilmateri- 
al, reviderade han samtliga Mjobergs bestämning- 
ar och konstaterade tvartom att alla fynd kunde 
härledas till den nutida faunan. Dock var fynden 
av några av arterna nordligare än de i dag kända. 
Även Fisher (1863) revideras 100 år senare av 
Shotton et al, (1962) och även i detta fall kunde 
subfossilen hänföras till nulevande arter. 

Den aldre uppfattningen av subfossila insekt- 
fynd förändrades efterhand under början av 1900- 
talet, troligen som en följd av kvartärgeologins ut- 
veckling, som ökade förståelsen av de miljöför- 
ändringar som skett under den senaste geologiska 
perioden. Henriksen (1933) är ett exempel på pa- 
leoentomologiskt nytänkande där insektfynd jäm- 
förs med parallella växtfynd. Dessutom diskuteras 
faunasammansättning och invandring för skilda 
klimatperioder, och Henriksen gör här en pion- 
jarinsats. 

Den kvartara paleoentomologins verkliga ge- 
nombrott sker dock 30 ar senare i Birmingham un- 
der ledning av G. R. Coope, som utvecklar studiet 
av subfossila skalbaggar till en kvartargeologisk 
analysmetod för tolkning av forna miljö- och kli- 
extrahera ut en mer ansenlig mangd insektrester 
fran varje undersOkningslokal, till skillnad fran ti- 
digare (se t ex Henriksen 1933) da endast ett fatal 
fossilfragment i samband med andra undersök- 


ningar tillvaratogs fran varje lokal. Fordelen med 
det nya tillvagagangssattet ar ju given, man kan nu 
istället diskutera subfossila faunor istället for en- 
staka fossil. Med hjälp av förfinade dateringsme- 
toder av de geologiska avlagringarna blev det nu 
också möjligt att detaljerat överblicka de föränd- 
ringar som insektfaunan genomgått på en plats un- 
der en längre tidsperiod. 

Sedan 1960-talet har flera hundra arbeten med 
beskrivningar av subfossila insektfaunor från skil- 
da tidsperioder av kvartärtiden publicerats av 
Coope och hans kolleger i Birmingham, England 
(se Buckland & Coope 1985). Förutom Storbri- 
tannien är det idag främst i Nordamerika som 
kvartär paleoentomologisk forskning bedrivs (se 
Ashworth 1979), men även i Sovjet har man på se- 
nare tid alltmer börjat intressera sig för denna 
forskning (se t ex Kiselev & Nazarov 1984). 


Paleoentomologi och faunahistoria — 
nagra resultat 


Kvartar paleoentomologi har utbildat en egen li- 
ten forskningsgren vid sidan av den egentliga pale- 
ontologin. Studier av subfossila insekter ar nagot 
av en tvärvetenskap där kvartargeologisk forsk- 
ning drar nytta av kunskaper fran modern insekt- 
systematik och ekologi. De bidrar idag till att lösa 
viktiga problemställningar inom kvartärgeologin 
och även till viss del inom arkeologin. Men som 
nämnts i inledningen kan även entomologin själv 
erhålla viktig information från denna tvärveten- 
skap och inte enbart ge bidrag. Här följer några 
exempel på sådan information. 


Miljöförändringar 


Vid arbete begränsat till den nutida faunan finns 
en risk att den ses som mer eller mindre statisk. 
Dock vet vi att flera arter minskat i antal eller helt 
försvunnit ur vår fauna sen de första samlarna ver- 
kade under 1700-talet. Detta till stor del tack vare 
industrialiseringen och den rationalisering som 
jord- och skogsbruk genomgått. Men stora miljö- 
förändringar har bevisligen också inträffat före 
modern tid. Kvartärtiden karaktäriseras främst av 
det stora antal periodiska nedisningar som skett 1 
de nordligaste områdena i norra hemisfären och 
de sydligaste delarna på södra halvklotet, beroen- 
de på kraftiga svängningar i klimatet (Mörner & 
Karlén 1984) (se Fig. 2). Dessa förhallanden har 1 
sin tur orsakat stora miljöförändringar (Flint 
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1971, Nilsson 1983) som ej endast berört paleo- 
arktikum utan haft globala konsekvenser. Även 
under Holocen (de senaste 10 000 åren) har floran 
och faunan förändrats genomgripande (Brinck 
1966b, Iversen 1967, Berglund 1969). Redan un- 
der yngre stenåldern för mer än 5 000 år sedan ha- 
de landskapet omformats radikalt av människan. 
Skogen höggs ned och ersattes av åkrar och betes- 
marker. Under Hégmedeltiden dominerade 
odlingen totalt i det syd- och mellansvenska land- 
skapet. På 1600-talet var stora delar av södra Sve- 
rige helt trädlösa, enligt samtida reseskildringar. 
Genom ökat befolkningstryck blev även norra 
Sverige exploaterat av jordbrukare, 1 första hand 
då kusttrakterna. Obetydligt påverkade skogar 
finner vi därför idag egentligen bara 1 det inre av 
Norrland (Zackrisson 1981). Det tidiga traditio- 
nella jordbruket bidrog säkert till en ökad varia- 
tion i både flora och fauna, men i och med dagens 
rationella brukningsmetoder har människan istal- 
let börjat utarma naturmiljön. Med detta historis- 
ka perspektiv i minnet verkar det därför mera nor- 
malt att fauna och flora är stadd i ständig föränd- 
ring än det motsatta förhållandet. 

Som tidigare nämnts fås uppgifter om forntida 
miljöer via olika hjälpvetenskaper. Omvänt kan 
man naturligtvis även tolka miljön med de subfos- 
sila insekterna som utgångspunkt. Vid ett dylikt 
förfarande använder man sig av uppgifter om mo- 
derna insekters förekomst och levnadssätt, vilket 
förutsätter oförändrad fysiologi och habitatprefe- 
rens (se vidare under evolution nedan). De bästa 
resultaten nås som tidigare nämnts genom multi- 
disciplinära undersökningar där man kan ställa 
olika resultat mot varandra (ex Amman et al. 1981 
och Worsley et al. 1983). Fytofaga arter kan in- 
samlas tillsammans med rester av sina värdväxter 
(Klinger & von Koenigswald 1984) eller fynd av 
fossila dyngbaggar tillsammans med specifika 
däggdjursben (Miller 1983). Under sådana beting- 
elser finns ju uppenbart goda möjligheter att testa 
fysiologisk evolution. Det är främst inom kvartär- 
geologi (Coope 1977b) och arkeologi (Kenward 
1978) man dragit nytta av subfossila insekter som 
miljöindikatorer. 

Insektlamningar är fördelaktiga vid tolkning av 
miljöfaktorer som fuktighet. exponering, jordty- 
per osv (se t ex Ashworth 1973). Osborne (1969) 
beskriver en subfossil skalbaggsfauna från brunns- 
sediment i Sydengland, daterade till bronsåldern 
(3 300 år sedan). Fossilfynden dominerades av 
dyngbaggar och fytofager som lever av kreaturs- 
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spillning resp gras och lägre örter. Inga arter 
bundna till levande trad kunde noteras, övervä- 
gande antalet djur var heliofila. Osborne tolkar 
faunan som härstammande från ett öppet trädlöst 
landskap, där befolkningen huvudsakligen levde 
av intensiv boskapsskötsel. Ett stort antal fynd av 
trägnagaren Anobium punctatum beror troligen 
pa att brunnen kan ha varit överbyggd med en 
slags träkonstruktion. 

Den främsta anledningen till att insekter är väl 
lämpade för tolkningar av miljöförändringar är 
deras potentiellt höga spridningshastighet (se t ex 
jordlöparen Amara majuscula, Lindroth 1949) 
och därmed möjligheten att snabbt kolonisera ett 
område. Spektrat av olika specialiseringar ifråga 
om födo- och biotopval, insekters ringa storlek 
och därmed stora individrikedom är andra viktiga 
fördelar. 


Klimat 


Insektanalys har på senare tid blivit ett kvartär- 
geologiskt begrepp speciellt förknippat med kli- 
mattolkningar. Tidigare tolkningar av forntida 
klimat från terrestra avlagringar har huvudsak- 
ligen utgått från vegetationshistoriska studier. 
Nackdelen är dock att växterna, speciellt träden 
har en relativt långsam spridningshastighet. Vid 
hastiga klimatförändringar är det därför risk för 
“eftersläpningseffekter” i klimattolkningen (se 
t ex Huntley & Birks 1983). Insekter som snabbt 
kan kolonisera nya miljöer och har en kort livs- 
cykel har i detta hänseende avgörande fördelar. 
Inspirerad av främst Lindroth upptäckte Coope 
(pers. komm.) att subfossila Coleoptera var myc- 
ket användbara för att tolka forntida klimatför- 
ändringar. Speciellt visade sig stenoterma jordlö- 
pare väl lämpade för ändamålet, vilket tidigare 
nyttjats av bl a Lindroth (1949). Klimattolkningar 
kan göras på flera olika sätt, vilka alla baserar sig 
pa arters nutida utbredning i förhållande till da- 
gens klimat. I Lindroth (1948) och Coope & Sands 
(1966) bygger tolkningen på mer eller mindre ste- 
noterma arters uppträdande i definierade vegeta- 
tionszoner (i skandinaviska fjällkedjan). Snart 
frångick man denna metod som har sina begräns- 
ningar och övergick till att studera den geografiska 
utbredningen hos arter och hur den faller inom 
juli-isotermlinjer på kartan (jfr Coope 1970). Den 
senaste metoden är att på numerisk väg överföra 
arters globala utbredning på en karta med klimat- 
koordinater. Genom databehandling av ett stort 


antal överlappande utbredningar kan man här få 
nya kvantitativa värden på klimatet (Mutual Cli- 
matic Range) (Atkinson et al. 1985). Fördelen 
med den sistnämnda metoden är att den empiriskt 
kan kontrolleras mot nulevande faunors klimat- 
tolerans (Atkinson et al. 1987). 

Det är särskilt intensiva studier av klimatut- 
vecklingen under senglacial tid i England som givit 
i många hänseenden revolutionerande resultat, 
vilka avviker från tidigare tolkning gjord utifrån 
vegetationen (Coope et al. 1971, Coope 1974, At- 
kinson et al. 1987). Hapnadsvackande snabba for- 
andringar har pavisats 1 faunan under denna rela- 
tivt korta tidsperiod. Under endast några hundra 
ar ersattes rent arktiska arter av sydliga, boreala 
djur. 

Klimattolkning av insektdata har naturligtvis si- 
na uppställda villkor och svaga punkter, och det 
har ej heller saknats kritiska röster mot dessa stu- 
dier. Några grundläggande villkor är att fysiolo- 
gisk stabilitet ratt under kvartärtiden (se vidare 
under evolution) och att specifika utbrednings- 
mönster 1 grunden är klimatbetingade. Exempel 
på felkällor är följande: (1) långväga vindtrans- 
port av djur till fyndlokalen kan ge felaktig tolk- 
ning av den fossila faunan, (2) skalbaggar med vid- 
sträckt utbredning tenderar att utveckla lokalt an- 
passade geografiska raser (Crowson 1981). För att 
undvika dylika felkällor är det därför viktigt att 
basera sina tolkningar på subfossila faunor och 
undvika enstaka fynd. 

Olika klimatmodeller kan även ställas mot var- 
andra, för att spåra motstridigheter och oklarhe- 
ter. Om man jämför klimatbilden baserad på in- 
sektstudier 1 England med andra oberoende stu- 
dier, måste man till Coope och hans medarbetares 
försvar säga att de visar mycket god samstämmig- 
het. Detta gäller t ex tolkningar av polarfrontens 
vandringar på norra halvklotet genom studier av 
borrkarnor fran djuphavsborrningar (Ruddiman 
& McIntyre 1981), glacialgeologiska undersök- 
ningar (Boulton et al. 1985), och syreisotopunder- 
sökningar av gronlandsis (Dansgaard et al. 1971). 


Evolution 


I motsats till landdaggdjurens kvartara utveckling 
visar hittills alla subfossilunders6kningar att in- 
sekterna, särskilt Coleoptera, har genomgått en- 
dast obetydliga eller inga morfologiska forand- 
ringar under denna period. Det finns ej heller na- 
gra bevis for att ett stort antal arter skulle ha dott 


ut under samma period, trots manga och genom- 
gripande milj6f6randringar. Ett enda fall fran ti- 
dig-kvartira avlagringar i Alaska (Matthews 1974, 
1977) visar exempel pa reducering av redan rudi- 
mentira vingar hos kortvingen Tachinus apterus. 
Det ar först nar man gar sa långt tillbaka som till 
senmiocen/pliocen (6 miljoner ar sedan) (Matt- 
hews 1970, 1976) som man kan märka morfologis- 
ka förändringar i insektfaunan. De senare fossilen 
uppvisar dock mycket små olikheter mot nutida 
analoger, varför de kan antas vara direkta förfä- 
der till moderna arter. Dessa slutsatser bygger 
uteslutande på studier av nordliga faunor, och ma- 
terial saknas i stort sett från tropiska områden. 

Som redan antytts finns det möjligheter att även 
studera om några fysiologiska förändringar inträf- 
fat under tidernas lopp. Vid fynd av arter med 
mycket specifika krav på föda och habitat är detta 
möjligt, om man även har detaljerade uppgifter 
kring insektens forna livsmiljö från fyndplatsen. 
Undersökningar av denna typ (t ex Galil 1967, 
Angus 1973, 1982, Duck & McManus 1984) visar 
ej heller några tecken på evolution i detta avseen- 
de. Det är först i faunor från miocen/pliocen 
(Matthews 1977) man kan skönja fysiologiska för- 
ändringar. Det finns fortfarande mycket att göra 
inom denna forskning och bevisen är än så länge 
fragmentariska. Fler multidisciplinära studier be- 
hövs för att råda bot mot detta. 

När det gäller genetisk stabilitet är bevisen ännu 
knappare, ett belysande experiment av Angus 
(1983) pekar dock i samma riktning. Svenska och 
spanska populationer av Helophorus lapponicus 
korsade sig utan problem efter att ha varit atskilj- 
da i minst 10 000 ar (= 10 000 generationer! ). 

Vad kan då orsaken vara till den långsamma 
evolutionshastigheten, åtminstone på nordligare 
breddgrader? Coope (1979b) presenterar en hy- 
potes, vilken bygger på just kvartärtidens storska- 
liga klimat- och miljöfluktuationer, som kan ha bi- 
dragit till att geografiska barriärer mellan popula- 
tioner hela tiden kunnat brytas och därmed har 
genpoolen hela tiden varit i rörelse. Dessa om- 
standigheter skulle da motverka artbildning. I tro- 
pikerna borde då enligt samma resonemang evo- 
lutionen gått snabbare, eftersom miljOf6rhallan- 
dena varit jämförelsevis mer stabila under längre 
tid (insekternas geografiska utbredning har inte 
påverkats i samma utsträckning av torr- och vatpe- 
rioder). Detta är bara en av många teorier som 
försöker tolka evolutionen och här finns åtskilliga 
delade meningar. 
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Utbredningshistoria 


Om insekternas evolution varit obetydlig under 
Kvartärtiden har däremot arternas utbredningshi- 
storia varit desto mer dramatisk. I avlagringar från 
den senaste interglacialen (Eem) vid Trafalgar 
Square i London, hittades ett subfossil tillhörande 
skalbaggssläktet Drepanocerus (Scarabaeidae). 
Arterna i detta släkte har idag sin utbredning sö- 
der om Sahara över till Indien och Sydostasien. 
Fossila belägg för att östligt arktiska arter fanns 1 
England under sista istiden (Weichsel) är bl a fynd 
av Carabus meander, Agabus clavicornis, Coe- 
lambus mongolicus, Helophorus aspericollis. H. 
jacutus, H. mongoliensis, Tachinus jacuticus och 
T. caelatus (Coope 1979b). Dessa arter har sina 
nutida geografiska utbredningsomraden i Nord- 
ostasien. Helophorus aspericollis har i detta sam- 
manhang även belagts genom subfossila genitalia, 
då den står H. brevipalpis mycket nära. Ett annat 
“spektakulärt” fossilfynd är Aphodius holdereri. 
Denna art är mycket vanlig i 40 000 ar gamla Up- 
ton Warren-avlagringar i England. Först kunde 
inga analoger från Europa spåras, men av en ren 
tillfällighet kunde den senare identifieras till A. 
holdereri som idag endast påträffas pa hogplataer 
i Tibet (Coope 1973). 

Men även så sent som under Senglacial tid (the 
Windermere Interstadial) visar den engelska fau- 
nan upp arter som nu saknas på de Brittiska öarna: 
Bembidion fellmanni, B. hastii, B. lapponicum, 
Helophorus obscurellus, Boreaphilus henningia- 
nus, Simplocaria metallica. Idag finner man ju 
dessa arter som bekant närmast i norra Skandina- 
vien. I Nordamerika har man funnit liknande be- 
lägg för att insekternas utbredning har genomgått 
stora förändringar under Kvartärtiden (Morgan & 
Morgan 1980). På liknande förhållanden i Skandi- 
navien visar arbeten som t ex Henriksen (1933) 
och Lemdahl (1985) med arktiska faunor fran 
senglaciala avlagringar i Skane och Danmark, 
samt Poppius (1911) i Finland. 


Paleoentomologi i Skandinavien 


I Norden ar huvuddelen av de kvartara avlagring- 
arna som kan vara av intresse för paleoentomolo- 
giska studier av sen- och postglacial alder (14 000 
B.P. till nutid), medan däremot interglaciala och 
interstadiala avlagringar ar relativt sallsynta utan- 
för Danmark. Trots att det följaktligen finns goda 
geologiska förutsättningar for denna typ av under- 
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sökningar har, finns det förvånansvärt fa arbeten 
publicerade i ämnet och alldeles för fa som arbetar 
med kvartär paleoentomologi i Norden i dag. 

Flertalet mer ingående publicerade arbeten är 
av äldre dato och följer äldre metodik. Följande 
arbeten utgör de viktigaste paleoentomologiska 
publikationerna i Norden. 

Andersson (1889) beskriver 31 arter fran torv- 
mosseundersökningar i Skane. Samtliga fynd är 
vatmarkslevande skalbaggar av postglacial alder. 
Poppius (1911) redogör för 99 taxa fran ca 10 loka- 
ler i Finland, vilka alla utom 5 ar subfossila skal- 
baggar. Poppius diskuterar utifran denna infor- 
mation postglacial invandring. Mjöberg (1916) 
behandlar insektfynd fran en interglacial sandig 
gyttja fran Ångermanland. Av 20 arter antar han 
flera tillhöra nu utdöda djur. Henriksen (1933) ar 
en avhandling som fortfarande är den f6rnamli- 
gaste I sitt slag i Skandinavien. Fran ett 40-tal loka- 
ler i Danmark och Skane behandlas subfossilfynd 
av sammanlagt 270 taxa varav 240 tillhör Coleop- 
tera. Majoriteten av fynden kommer fran postgla- 
ciala lagerfoljder, men även flera fynd av senglaci- 
al alder redovisas. Henriksen belyser även fauna- 
historiska aspekter och diskuterar klimat- och mil- 
jOtolkningar baserade pa insektmaterialet. I Lind- 
roth (1948) revideras huvudsakligen Mjöberg 
(1916), men även nyfynd från interstadiala lokaler 
beskrivs, sammanlagt 42 taxa. Arters nutida ut- 
bredning och diskussion kring forntida klimat 
finns med. Lindroth & Coope (1971) beskriver in- 
sektfynd från interglaciala avlagringar i Levä- 
niemi, Lappland. Från 7 olika prover kunde 20 
taxa av skalbaggar bestämmas. Fynden indikerar 
ett varmare och mera kontinentalt klimat än idag. 
Koponen & Nuorteva (1973) är ett modernt för- 
nämligt arbete som behandlar en postglacial skogs- 
insektfauna från en undersökning av en torvmosse 
1 södra Finland. Sammanlagt beskrivs 181 taxa, 
med flera fynd från ordningar som Orthoptera, 
Heteroptera, Homoptera, Lepidoptera, Trichop- 
tera, Diptera och Hymenoptera och några fynd av 
spindlar och kvalster. Huvuddelen av fynden ut- 
görs dock av subfossila Coleoptera. Mossens ut- 
veckling tolkas utifrån insektfynden. Moseley 
(1982) är en opublicerad avhandling som redovi- 
sar paleoentomologiska undersökningar från flera 
interglaciala och interstadiala lokaler i Sverige och 
Finland. En mängd fynd presenteras av vilka de 
flesta är nordliga och östliga taxa. Brodin (1985) 
behandlar subfossila chironomidfaunor från två 
sjöar 1 Sydsverige. Det ar det enda arbetet publi- 


cerat 1 Skandinavien om kvartära chironomider, 
vilka används vid en tolkning av den holocena kli- 
matutvecklingen. 

Det saknas ej faunahistoriska problemställning- 
ar där nordisk paleoentomologi kan ge värdefull 
information. Ett exempel är diskussionen kring 
insekters invandring under sen- och postglacial tid 
till Skandinavien. Amnet har behandlats i ett fler- 
tal artiklar, huvudsakligen baserade pa arters nu- 
tida utbredningsmonster. | Brinck (1966a) och 
Lindroth (1949, 1969, 1970 & 1972) förklaras vissa 
djurs och växters isolerade förekomst i skandina- 
viska fjällkedjan med en s k övervintringsteori, 
vilken bygger på att dessa arter överlevt den sista 
nedisningen på isfria refugier i nordligaste Skandi- 
navien. Många kvartargeologer har ställt sig tvek- 
samma till denna teori da det finns mycket fa 
geologiska bevis for dylika refugier. Lindroth 
(1949) demonstrerar på ett genialt sätt kritiska 
jordlöpares spridningshistoria med hjälp av olika 
vingmorfers fördelning i geografiskt skilda popu- 
lationer. Denna undersökning talar starkt för re- 
fugieteorin. Han pekar även på frånvaron av dessa 
arter 1 de då befintliga subfossilundersökningarna 
av senglaciala avlagringar i Sydsverige och Dan- 
mark (Henriksen 1933). Coope (1969) ansåg 
dock, baserat på engelska resultat, att dessa refu- 
giearter kan ha koloniserat Skandinavien fran 
Brittiska öarna, t ex genom transport på drivis. 
Under mina egna undersökningar (Lemdahl 1985, 
samt opublicerat material) har flertalet av Lind- 
roths s k övervintrare, som t ex Amara alpina, A. 
torrida, Bembidion mckinleyi, B. yukonum, B. 
hastii, B. fellmanni och Simplocaria metallica (Fig. 
3B), påträffats i senglaciala avlagringar fran Ska- 
ne, vilket tyder pa att djuren likaväl kunnat in- 
vandra från söder och följa isfronten norrut när 
den successivt smälte bort. Ytterligare subfossils- 
tudier är naturligtvis önskvärda för att komma lös- 
ningen av dessa problemställningar närmare, t ex 
vore en undersökning av ett tänkbart refugicom- 
råde mycket intressant. 

Öars kolonisation är ett annat diskussionsäm- 
ne. Nyligen publicerades ett paleoentomologiskt 
arbete om Islands insektfauna före människans 
kolonisation (pre Landnam). Buckland et al. 
(1986) presenterar ett flertal subfossilundersök- 
ningar och försöker med utgångspunkt från dessa 
förklara den isländska faunans ursprung och in- 
vandringsvägar. Liknande metodik skulle kunna 
användas på t ex Östersjöns stora öar, för att där 
klargöra vissa specifika faunaproblem. 


Arters status iden nutida faunan kan aven bely- 
sas utifrån subfossila fynd. I Lemdahl & Nilsson 
(1982) diskuteras lamningar av dykarbaggen Cy- 
bister lateralimarginalis fran atlantisk tid 1 Skane. 
Fyndet visar att arten verkligen tillhört den sven- 
ska faunan sedan långt tillbaka och ej som en del 
författare ansåg vara importerad under 1700-talet. 

Listan skulle kunna göras lång över faunahisto- 
riska problemställningar där subfossila undersök- 
ningar kan vara av betydelse. Det finns följaktli- 
gen ingen brist på uppslag för denna typ av stu- 
dier. Arbetet att samla in subfossila insektdata är 
dock relativt tidskrävande, det är därför min stora 
förhoppning att fler personer med entomologisk/ 
kvartärgeologisk bakgrund aktivt började arbeta 
med kvartär paleoentomologi. 


Jag vill tacka A. N. Nilsson (Umeå) som till stor 
del initierade artikeln. Jag är även tacksam för de 
värdefulla diskussioner jag haft med framförallt 
R. Baranowski (Lund), G. R. Coope, P. J. Osbor- 
ne (University of Birmingham) och H. K. Ken- 
ward (University of York). Ett speciellt tack till 
H. Håkansson (Kvartärgeol. avd. Lund) som 
gjorde SEM-fotografierna. Forskningen stöds 
ekonomiskt av Naturvetenskapliga forsknings- 
rådet. 
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Ordlista 


Absolut datering — direkt aldersbestamning med 
t ex radioaktiva isotoper som har specifik sönder- 
fallshastighet. 

Dendrokronologi -— aldersbestamning med 
hjalp av trads arsringar. 

Glacial — längre kallperiod (istid), men som ofta 
är sammansatt av flera mindre nedisningsperioder 
(stadialer) och kortare värmeperioder (intersta- 
dialer). Den senaste glacialen kallas för weichsel i 
Nordeuropa och varade ca 70 000 år. 

Interglacial — längre sammanhängande värme- 
period med fullständig vegetationscykel (ädel- 
lövskog hinner utvecklas). Vi lever nu i en sådan 
som kallas holocen. 

Interstadial — kortare värmeperiod inom längre 
kallperiod med ofullständig vegetationscykel. 

Okonsoliderade avlagringar — lösa avlagringar 
som ej hunnit litifieras (förstenas) till bergart. 

Omlagring — när en tidigare avsatt avlagring 
eroderas, transporteras och avsätts på nytt. 

Paleomagnetism — bygger på att jordens mag- 
netfält varierat i tiden, vilket kan avläsas i sedi- 
menten. 

Relativ datering — tidsbestämning relaterad till 
stratigrafi, t ex pollenstratigrafi och paleomagne- 
tisk stratigrafi. 

Sediment — jordart där materialet transporterats 
från ursprunglig bildningsmiljö och avsatts pa an- 
nan plats, till skillnad från sedentär jordart (t ex 
torv) som bildats och avsatts på samma ställe. 


